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Раковинные амебы (Amoebozoa et Rhizaria), или тестации, – 
одноклеточные организмы, широко распространенные по всему земному шару, 
являются элементом нанофауны почв и занимают важное место в трофических 
цепях в составе почвенной биоты, способствуя деструкции целлюлозы и 
лигнина, участвуя в высвобождении азота при разложении грибного мицелия, 
обеспечивая биогенную аккумуляцию элементов минерального питания 
растений и микроорганизмов; вносят существенный вклад в формирование 
минеральной части торфяных почв [1].  
Специфической особенностью болотного населения раковинных амеб 
является характер их вертикального распределения. Тестацей населяют 
моховой ярус, верхний слой слаборазложившихся растительных остатков (очес) 
и в незначительной степени проникают в горизонт торфа. Таким образом, 
торфяная болотная почва еще не является действительной средой обитания в 
той мере, как это свойственно другим генетическим типам почв (например, 
подзолистым или болотно–подзолистым). Известно, что максимум 
разнообразия и численности раковинных амеб приходится на нижний слой 
живого сфагнового покрова горизонта очеса. 
Микроорганизмы очень чуткие индикаторы, резко реагирующие на 
различные изменения в окружающей среде. Следствием этого является высокая 
динамичность микробиологических показателей не только в пространстве, но и 
во времени [2].  
Почвенные беспозвоночные являются чуткими индикаторами общего 
режима влажности, который складывается в почве. Наиболее часто в почвенной 
биодиагностике используются раковинные амебы (тестации). Они легко 
определяются по строению раковин, которые хорошо сохраняются в почве. 
Характерной особенностью тестаций является наличие у многих видов 
экологических преферендумов по отношению к среде обитания. 
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        Таким образом, раковинные амебы, благодаря широкому спектру 
морфо–экологических адаптации, осваивают всю гамму условий увлажнения, 
которые существуют на болотах. Изменения параметров водного режима 
вызывают перестройку в структуре населения раковинных амеб: видовом 
составе, численности, биомассе, характере доминирования таксонов и др. [3]. 
Раковинные амебы используются в палеоэкологических исследованиях 
для реконструкции водного режима болот в различных странах Северной 
Америки и Европы [3, 4]. Повышенное внимание к раковинным амебам 
обусловлено разработкой методов количественной экологии, позволяющих 
проводить реконструкцию условий среды на количественном уровне. В России 
исследования раковинных амеб болот проведены на качественном уровне, 
преимущественно в Европейской части, в пределах Западной Сибири, Якутии. 
На территории Красноярского края изучение раковинных амеб носит 
пионерный характер, исследования амеб в торфяных отложениях и в 
подстилках проводятся на кафедре экологии и природопользования СФУ   с 
2012 года. 
Нами были изучены отложения болотного массива «Пинчинское» 
(Канская лесостепь), болотообразование которого датировано бореальным 
временем и  на сегодняшний день является самой древней датой 
для лесостепи бассейна Енисея[49]. 
Цель исследования: изучить влияние градиента увлажнения на структуру 
сообществ раковинных амеб евтрофно–мезотрофного болота Пинчинское 
Задачи: 1)  установить закономерности современного распространения 
различных видов амеб относительно уровня болотных вод и определить 
оптимумы видов; 2) изучить видовой состав сообществ раковинных амеб в 
торфяных отложениях; 3) провести реконструкцию палеогидрологического  




1 Раковинные амебы болотных местообитаний, экология их 
сообществ и индикаторная роль в палеоэкологическом исследовании 
 
Сфагнобионтные раковинные амёбы (Testacealobosea; Testaceafilosea; 
Amphitremidae) болот и заболоченных лесов представляют собой 
специфическую и разнообразную группу простейших. Из общего числа 
описанных к настоящему времени видов и вариететов тестацей свыше 350 
встречается в сфагновых биотопах, из них более 150 являются исключительно 
сфагнобионтами [5]. Раковинные амёбы – важнейший компонент болотных 
экосистем, образуют до половины биомассы всех одноклеточных организмов 
[5] и играют важную роль в трофических цепях, принимая участие в 
деструкции целлюлозы и лигнина, в круговороте кальция, кремния и других 
минеральных и органических компонентов. Они также осуществляют 
биогенную аккумуляцию элементов минерального питания растений [5].  
Изучение сфагнобионтных раковинных амёб представляет значительный 
теоретический и практический интерес. Наличие выраженных экологических 
предпочтений делает тестацей ценными биоиндикаторами состояния болотных 
экосистем [6]. Раковинные амебы реагируют на модификации условий среды 
изменением численности и видового состава сообществ, а также изменением 
морфологического строения раковинки. Раковинки этих одноклеточных 
животных являются своего рода посредниками между организмом и средой и 
аккумулируют экологические воздействия на популяцию. Благодаря хорошей 
сохранности раковинок в торфяных отложениях возможно использование 
раковинных амёб для палеореконструкции климатических изменений и 
состояния среды (ризоподный анализ). Однако для развития и 
совершенствования методов биоиндикации и ризоподного анализа необходимо 
изучение экологии современных сообществ раковинных корненожек.  
Раковинные амебы болот и болотных лесов характеризуются высоким 
видовым разнообразием. В сфагновых сообществах встречается свыше 350 
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видов и вариететов раковинных амеб, из них более 150 – исключительно 
сфагнофилы [8].  
Раковинные амебы лесоболотных биотопов характеризуются высокими 
показателями обилия. Численность тестацей в различных болотных 
сообществах колеблется от 16 до 140 тыс. экз./г. По данным  Heal, численность 
3 видов (Imphitrema flavum, Hyalosphenia papilio, Uebela tincta) на верховом 
болоте достигает 18,6 тыс.экз./г. Пересчет численности на обитаемый слой 
сфагновых мхов дает величину 30,2 млн.экз./г [9]. По мнению автора, общая 
заселенность составляет 50–100 млн. экз./ г. Другие авторы приводят сходные 
порядки величин: 9,2–49,5 млн.экз./г. Однако по Шенборну величина 
численности существенно ниже – 0,3–2,8 млн.экз./г [9]. Биомасса раковинных 
амеб на болотах варьирует в зависимости от условий и составляет в различных 
биотопах величины: 1,5–2,0 г/м2 [6]; 0,7–4 г/м2 [10]. Однако количественные 
оценки населения тестацей на болотах различных генетических типов в 
литературе отсутствуют. 
Специфической особенностью болотного населения раковинных амеб 
является характер их вертикального распределения. Тестацей населяют 
моховой ярус, верхний слой слаборазложившихся растительных остатков (очес) 
и в незначительной степени проникают в горизонт торфа. Таким образом, 
торфяная болотная почва еще не является действительной средой обитания в 
той мере, как это свойственно другим генетическим типам почв (например, 
подзолистым или болотно–подзолистым). Известно, что максимум 
разнообразия и численности раковинных амеб приходится на нижний слой 
живого сфагнового покрова горизонта очеса, однако авторы количественных 
оценок не всегда учитывают особенности вертикального распределения [11]. 
Отсутствуют также данные по закономерностям пространственно–
биотопического распределения доминирующих таксонов. Противоречивы 
сведения о степени специфичности населения болот различных типов водно–
минерального питания. Ряд авторов выделяют до 12 видов раковинных амеб, 
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свойственных исключительно верховым болотам [13, 15], по другим данным, 
ни один из видов не связан только с этими биотопами [12]. 
Таким образом, имеющиеся в зарубежной литературе данные, содержат 
сведения лишь по локальным градиентам экологических условий, что не 
позволяет выявить общие закономерности изменения фауны раковинных амеб в 
связи с основными типами заболачивания, многие виды раковинных амеб 
обитают на болотах в условиях полного обводнения, однако большинство из 
них активны в условиях капиллярного увлажнения и способны переносить в 
инцистированном состоянии (с последующим эксцистированием) воздушно–
сухое состояние субстрата [13]. Таким образом, раковинные амебы, благодаря 
широкому спектру морфо–экологических адаптации, осваивают широкий 
диапазон условий увлажнения, которые существуют на болотах. Изменения 
параметров водного режима вызывают перестройку в структуре населения 
раковинных амеб: видовом составе, численности, биомассе, характере 
доминирования таксонов и др. [15]. 
Микроорганизмы резко реагируют на различные изменения в 
окружающей среде, следствием этого является высокая динамичность 
микробиологических показателей не только в пространстве, но и во времени. 
Кроме того, неравномерность распределения микрофлоры в почвенной толще, 
обусловливающая пестроту значений численности микроорганизмов и 
требующая многократности анализов, недостаточная разработанность 
микробной систематики и идентификации видов  усложняют использование 
микробиологических показателей в диагностических целях [14].   
Анализ такой сложной системы как микробные сообщества возможен с 
точки зрения их функциональной, морфологической, таксономической и 
экологической структуры. 
Характерной особенностью тестаций является наличие у многих видов 
экологических преферендумов по отношению к среде обитания. В результате, 
все разнообразие форм раковин группируется в несколько эколого–
морфологических типов, каждому из которых соответствует определенное 
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местообитание от водной среды болот до минеральных почвенных горизонтов. 
По набору  эко–морфотипов раковин в почвенном образце можно в общих 
чертах дать характеристику субстрата и происходящих в нем процессов. 
Например, в развитых автоморфных почвах без подстилки доминируют 
крупные плагиостомные и криптостомные виды, в лесных – мелкие 
акростомные, населяющие подстилку, в гидроморфных  почвах – апланатные и 
трахелостомный тип раковин [15]. 
1.2 Экологические условия обитания раковинных амеб в почве, в 
торфе, на растениях 
 
Основным фактором, определяющим горизонтальную дифференциацию 
сообществ раковинных амеб в сфагнумах, является влажность, прямо 
пропорционально связанная с уровнем залегания грунтовых вод [17]. На роль 
влажности в определении видового состава сообществ указывали первые 
исследователи сфагнобионтных раковинных амеб [18]. Эти авторы выделяли 
виды, характерные для более сухих лесных мхов (Assulina seminulim, A. 
Muscorum, Nebela collaris, N. Militaris и др.) и увлажненных сфагнумов 
верховых болот (Archerella flavum,  Amphirema wrightianum и др.). При этом в 
последнем случае различаются виды, достигающие своего максимума при 
появлении свободной воды (Hyalosphenia papilio, Arcella discoides, Difflugia 
bacillifera, Nebela carinata, N. Marginata и др.) или при среднем уровне 
увлажнения (Hyalosphenia elegans, Nebela militaris). Позднее эти выводы были 
подтверждены на материале европейских болот [23] и была разработана 
полуколичественная шкала для оценки видовых преферендумов организмов. 
В последнее время для этих целей стали применяться количественные 
оценки – взвешенные средние, отражающие уровень оптимального увлажнения 
для каждого вида [26]. Вместе с тем, точные количественные оценки в разных 
работах оказываются несколько отличными. Это связано со спецификой 
конкретных болот, на материале которых делаются выводы. Локальные 
особенности болотных экосистем (растительность, климат, характерный 
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уровень увлажнения, особенности химического состава и тд.) приводят к 
формированию некоторых специфических черт в структуре сообществ 
раковинных амеб [27]. При этом оказывается, что по–видимому, сообщества 
ксерофильных видов разных болот более схожи, чем гидрофильных.  
Несмотря на то, что крайне сложно сравнивать абсолютные оценки 
плотности раковинных амеб в сфагнумах из–за использования различных 
методик в разных работах, можно сопоставить общие тенденции изменения 
интегральных характеристик сообществ. Так, отмечается, что в среднем 
плотность особей в более сухих местообитаниях выше, чем в сильно 
увлажненных [28]. Ранее было показано уменьшение видового разнообразия 
сообщества во влажных биотопах по сравнению с более сухим, что было 
обусловлено в первую очередь уменьшением выравненности распределения 
обилий видов [28]. Ксерофильные сообщества, напротив, обычно образованы 
большим количеством видов при меньшей выравненности: доля доминанта 
превышает 50%. 
Известно, что вертикальная дифференциация сообществ раковинных амеб 
определяется градиентом температуры, освещенности, содержания кислорода, 
источников питания и материала для построения раковинки [11].  При этом 
принципиальные различия отмечаются в составе и строении сообществ 
раковинных амеб верхних и нижних горизонтов сфагнума. Так, распределение 
видов с симбионтными зоохлореллами (Archerella flavum, Heleopera sphagni, 
Hyalosphenia papilio) ограничено верхним (зеленым) слоем сфагнума и 
определяется степенью освещенности [12]. В свою очередь, виды с 
раковинками, покрытыми ксеносомами и идиосомами, приурочены к нижним 
горизонтам сфагнума, где имеется необходимый материал для построения 
раковинки. Граница между описанными сообществами видов непостоянна и 
определяется в основном степенью сомкнутости сфагнумов. Существует 
наличие вертикальной неоднородности сообществ раковинных амеб в пределах 
сфагновой сплавины. При этом изменение структуры сообществ может 
происходить 2–3 раза, а расположение подобных «переломов» не имеет четких 
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границ и в каждом конкретном случае обуславливается действием комплекса 
локальных факторов. 
1.3 Общая характеристика раковинных амеб (биология и 
морфология) 
 
Раковинные амебы в настоящее время рассматриваются как гетерогенный 
полифилетический комплекс, который объединяет сходная морфология 
(наличие раковинки), общая экология и возможность применения одной и той 
же техники исследования [21, 23]. Согласно новой системе эукариот все 
раковинные амебы входят в состав двух крупных группировок: 
AMOEBOZOA Luehe. 1913. emend. Cavalier–Smith.  
*Tubulinea Smimov in Adl et al..2005 
 **Testacea lobosia De Saedeleer. 1934 
 ***Arcelmiida Kent. 1380 
           Сем.: Arcellidae Ehrenberg, 1843 
Arcella  




Сем.: Plagiopyxidae Bonnet et Thomas, 1960 
Bullinularia  
Plagiopyxis Сем.: Difflugiidae Wallich, 1864 
*Difflugia angulostoma Gauthier–Lievre et Thomas, 1958 
Сем.: Heleoperidae Jung, 1942 
Heleopera petricola Leidy, 1879 
H. sylvatica Penard, 1890 
Сем.: Hyalospheniidae Schultze, 1877 
Hyalosphenia elegans Leidy, 1879 
H. papilio Leidy, 1875 
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Сем.: Nebelidae Taranek, 1882 
Nebela bohemica Taranek, 1882 
N. collaris (Ehrenberg, 1848) Leidy, 1879 
N. militaris Penard, 1890 
Schoenbornia humicola (Schoenborn, 1964) Decloitre, 1964 
Сем.: Phryganellidae Jung, 1942 
Phryganella acropodia (Hertwig et Lesser, 1874) Hopkinson, 1909 
Сем.: Cryptodifflugiidae Jung, 1942 
*Difflugiella minuta Playfair, 1917 
RHIZARIA Cavalier–Smith, 2002 
•Cercozoa Cavalier–Smith, 1998, emend. Adl et al., 2005 
••Silicofilosea Adl et al., 2005 [Imbricatea Cavalier–Smith and Chao, 2003] 
•••Euglyphida 
Сем.: Euglyphidae Wallich, 1864 
Assulina muscorum Greef, 1888 
A. seminulum (Ehrenberg, 1848) Leidy, 1879 
Euglypha anodonta v. magna Schoenborn, 1964 
E. ciliata f. glabra Wailes, 1915 
E. compressa Carter, 1864 
E. cristata Leidy, 1879 
E. rotunda Wailes, 1915 
E. strigosa (Ehrenberg, 1871) Leidy, 1878 
*Placocista jurassica Penard, 1905 
P. spinosa (Carter, 1865) Leidy, 1879 
*Sphenoderia lenta Schlumberger, 1845 
Tracheleuglypha dentata (Vejdovsky, 1882) Deflandre, 1928 
Сем.: Trinematidae Hoogenraad et de Groot, 1940 
C. dubium Taranek, 1881 
C. dubium v. orbicularis Penard, 1910 
Trinema complanatum Penard, 1890 
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T. enchelys (Ehrenberg, 1938) Leidy, 1878 
T. lineare Penard, 1890 
T. penardi Thomas et Chardez, 1958 
••Incertae Sedis Cercozoa: Сем.: Amphitremidae Poche, 1913 
Archerella flavum (Archer, 1877) Loeblich et Tappan, 1961 
*Amphitrema wrightianum Archer, 1869 
••Incertae Sedis Cercozoa: Сем.: Pseudodifflugiidae de Saedeleer, 1934 
Pseudodifflugia gracilis v. terricola Bonnet et Thomas, 1960 RHIZARIA  
Видовое богатство раковинных амеб очень велико. По данным 
Э.Митчелла с соавторами к настоящему времени описано около 2000 видов. 
Эти организмы широко распространены по всему земному шару и населяют 
различные типы почв, пресные и морские водоемы [6]. 
Раковинные амебы, исходно водные организмы, реагируют перестройкой 
структуры сообщества на такие показатели, как уровень грунтовых вод, 
влажность, рН, содержание биофильных элементов, состояние органического 
вещества. Их плотность в донных отложениях, болотах и почвах колеблется от 
нескольких сотен до десятков и сотен тысяч экземпляров на 1 см. Видовое 
богатство раковинных амеб, населяющих олиготрофные болота, может 
достигать до 100 и более видов и внутривидовых форм, составляя в среднем от 
20 до 30 видов в отдельных пробах. Короткое время генерации (в среднем 10 за 
один сезон) обусловливает высокую чувствительность сообщества раковинных 
амеб к изменениям состояния среды [33]. 
Раковинные амебы – своеобразная группа ризопод, формирующих 
однокамерную защитную раковинку с отверстием для выхода псевдоподий – 
выступов цитоплазмы, служащих для передвижения и захвата пищи.  
Максимального развития раковинные амебы достигают в субстратах с высоким 
и стабильным уровнем влажности. Размеры почвообитающих тестацей 
значительно меньше пресноводных – в пределах 15–150 мкм. Среди них можно 
выделить два основных размерных класса 20–40 и 60–80 мкм. По своим 
размерам тестацеи относятся к самым мелким почвенным животным – 
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нанофауна [31]. Основную информацию о видовой принадлежности тестацей 
дает морфология раковинки [29]. В зависимости от строительного материала 
различаю четыре типа раковинное: органические, агглютинированные, 
кремниевые и кальциевые (описаны только для двух видов Paraquadrula 
irregulais, Cryptodiffligia oviformis). 
Форма раковинок чрезвычайно многообразна: дисковидная (Arcella), 
овальная, часто латерально сжатая (Nebela, Euglypha, Corythion), почти 
сферическая (Bullinaria), полусферическая (Plagiopyxis) (рисунок 1). 
Устье может быть различной величины и формы: большое (Cyclopyxis 
arcelloides), малое (C. ambigua), округлое (Cyclopyxis), щелевидное (Plagiopyxis) 
и распологаться терминально (Nebela, Euglypha) или эксцентрично (Trinema). 
Оно может быть окружено более крупными минеральными частицами, чем на 
остальной части раковинки (Centropyxis plagiostoma), более мелким (Cyclopyxis 
kahli), либо приустьевыми идиосомами с одним или несколькими зубчиками 
(Euglypha). 
В зависимости от формы раковинки и местоположения устья выделяют 
аксиальную (осевую) и билатеральную симметрию [5]. В первом случае ось 
симметрии укорочена (Arcella, Cyclopyxis) и устье расположено в центре 
брюшной поверхности (центростом), а также вариант, когда ось значительно 
удлинена (Eyglypha, Nebela), и устье расположено терминально (акростом). Во 







Рисунок 1– Основные варианты строения раковинок 
I–аксиально–симметричные формы, II –билатерально–симметричные (Plagiopyxidae); 
в верхнем ряду – вид сбоку (в случае в и г на препарате воспринимаются как “вид в плане”), 
в нижнем – вид в плане (для I внешний контур –границы раковинки, внутренний – устья), а– 
полусферические, в плане круглые раковинки (Cyclopyxidae), б – уплощенно–дисковидные, в 
плане круглые (Arcellidae), в –удлиненные, круглые в поперечном сечении (Difflugiidae), г – 
удлиненные, латерально сжатые (Hyalospheniidae). Стрелками показаны: для в и г контуры 
устья, видимые на препарате, для II –ложковидное углубление на скошенной внутрь 
брюшной поверхности у Plagiopyxis. Оси симметрии обозначены пунктиром и для 
наглядности для I спроецированы на плане. 
 
Морфология раковинок зависит от свойств биотопа и, в частности, от 
запаса влаги. Так, у Eyglypha strigosa отмечаются морфологические вариации в 
зависимости от условий: на погруженной в воду растительности обитает 
типичная форма вида и вариация heterospina с иглами на раковинке. В почве 
встречается glabra, лишенная игл. В промежуточной среде (сфагнум, зеленые 
мхи) размер игл уменьшается (Euglypha strigosa muscorum).  
Наибольшие различия между комплексами раковинных амеб из водной и 
почвенной сред обитания касаются расположения и строения устья. В почвах 
преобладают формы с тенденцией к уменьшению устья (микростомией) и 
изоляция его от внешней среды, что уменьшает опасность высыхания 
простейшего. 
На основании особенностей строения предложена классификация 
морфологических типов [5]. 
Определенные морфотипы приурочены к тому или иному 
местообитанию: водной среде свойственны уплощенно–дисковидный (Arcella), 
трахелостомный (Pontigulasia), акростомный (Difflugia) типы; гумусовым 
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горизонтам почв – уплощенная вентральная поверхность при осевой симметрии 
(Cyclopyxis), плагиостомный (Centropyxis) и криптостомный (Plagiopyxis) типы.  
Географическое положение влияет на групповой и видовой состав, 
численность и биомассу почвенных животных. По данным Л.С. Козловской 
[24] по мере продвижения на север обедняется видовой состав, изменяется 
соотношение отдельных групп, уменьшается численность и общая биомасса 
почвенных животных. 
Для болотных почв характерно повышенное содержание растворенной 
в воде, имеющейся в почвенном воздухе углекислоты. Последнее обусловлено 
избытком органического вещества в почвах, одним из конечных продуктов 
деструкции которого является СО2. 
Таким образом, условия существования организмов в почвах 
неосушенных болот весьма неблагоприятны и должны быть отнесены к 
экстремальным. Торфяные почвы отличаются: 1) постоянной или 
периодической высокой влажностью. 2) низкой температурой, в особенности в 
переходные периоды весной и осенью. 3) длительным сохранением сезонной 
мерзлоты в таежной зоне и высоким уровнем многолетней мерзлоты в 
лесотундре и тундре. 4) неблагоприятным газовым режимом, выражающимся в 
недостатке кислорода и высоком содержании углекислоты [36] 
В болотных местообитаниях, по данным некоторых исследований [30] 
раковинные амебы составляют от 5 до 30% от обшей микробной биомассы в 
моховом очесе сфагновых болот, и возможно, играют главную роль в 
микробной пищевой сети. По–видимому, гидробионтность этих одноклеточных 
организмов способствует их успешному развитию в условиях переувлажнения 
почвы, короткий жизненный цикл удачно сочетается с условиями переменного 
водного режима, а мелкие размеры позволяют им находить достаточно 





1.4 История развития и становления ризоподного анализа 
 
История ризоподного анализа берёт свое начало с работ немецких 
исследователей [29], в которых приводятся подробные видовые списки и 
первые данные по структуре сообществ раковинных корненожек различных 
типов заболоченных биотопов. В 1927 году Harnisch предпринял первую 
попытку классифицировать накопившуюся к тому времени информацию и 
выделил 5 основных фаунистических комплексов сфагнобионтных раковинных 
корненожек, характеризующих среднеевропейские болота. Весомый вклад в 
дальнейшее исследование экологии раковинных амеб внесли европейские 
протозоологии [31]. Было выявлено, что помимо влажности не меньшее 
влияние на структуру видовых комплексов оказывает кислотность среды, 
наличие подходящего материала для построения раковинки, освещённость, тип 
болота, а также и другие факторы. Однако, несмотря на значительное 
количество публикаций, в большинстве работ интерпретация данных носила 
описательный характер. Местообитания, как правило,были охарактеризованы 
на уровне типов болот – верховые, переходные, низинные. Для обозначения 
степени влажности биотопов использовались полуколичественные шкалы. 
Количественные характеристики видовых комплексов также отсутствовали или 
были предложены в виде грубой оценки доли вида в сообществе (массовый, 
малочисленный, единичные экземпляры и т.д.). 
Активное исследование количественной экологии раковинных 
корненожек началось в 80–х годах ХХ века в связи с развитием 
вычислительной техники и методов статистического анализа данных. Так, 
Meisterfeld использовал кластерный анализ для классификации данных, 
полученных в результате исследования 12 болот, и выделил 25 типов 
сообществ раковинных амёб, различающихся в основном по доминантам. В 
качестве основных факторов, определяющих различия между ценозами, были 
выделены влажность субстрата, горизонт сфагнума и тип болота (верховое или 
низинное). Помимо детального описания видовых комплексов, анализ 
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количественных отношений между параметрами среды и структурой сообществ 
раковинных амёб необходим для точной интерпретации палеоэкологических 
данных ризоподного анализа. В этом отношении показательной является 
вышедшая в двух частях работа  по изучению ненарушенных сфагновых 
экосистем южной Финляндии. В первой части приводится оценка 
экологического оптимума для 38 видов тестацей по отношению к 7 химическим 
и 4 физическим факторам [21]. 
Во второй с помощью многомерного статистического анализа выявлено 9 
типов сообществ раковинных амёб, различия между которыми определялись, в 
порядке убывания значимости, уровнем залегания грунтовых вод, влажностью 
субстрата, трофностью биотопа, кислотностью, количеством растворённого 
органического вещества и другими факторами. Особо следует отметить работу, 
в которой обобщены данные по количественной экологии сфагнобионтных 
раковинных амёб. Оказалось, что результаты, полученные исследователями в 
различных регионах Земли, свидетельствуют об универсальности тестацей как 
инструмента палеореконструкции и биоиндикации. Тем не менее, работы по 
экологии раковинных амёб в ранее неизученных регионах необходимы для 
выявления локальных особенностей организации сообществ [25]. 
Обширный материал по экологии сфагнобионтных раковинных амёб 
представлен в работе А.А. Боброва. В болотных торфяных почвах с 
использованием количественных методов оценены оптимумы и толерантность 
раковинных амёб в отношении влажности, показана ведущая роль 
гидрологического режима, выделены ниши по этому фактору у политипических 
и полиморфных таксонов. Определена биоиндикационная значимость 
сфагнобионтных видов и их экологических комплексов в палеоэкологических 
исследованиях [15]. 
В настоящее время исследования экологии сфагнобионтных тестацей 
активно ведутся в Европе, Северной и Южной Америке, Новой Зеландии, Юго–
Восточной Азии, полярных широтах. О повышающемся интересе к этой группе 
сфагнобионтных организмов свидетельствует успешное проведение двух 
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международных симпозиумов в Антверпене (Бельгия, 2006 г.) и Монбельяре 
(Франция, 2009 г.). На последнем было принято решение о создании 
Международного общества, объединяющего специалистов по раковинным 
амебам [20]. 
В России практически все работы, связанные с изучением сообществ 
сфагнобионтных раковинных амёб проводились в основном на севере и северо–
западе европейской части, на Кавказе, Среднем и Верхнем Поволжье, и 
частично в Западной Сибири.  
В олиготрофных почвах Западной Сибири были проведены лишь 
единичные исследования раковинных амеб [33]. Обширная территория 
заболоченных ландшафтов, составляющая более 40% от площади Западной 
Сибири, предопределяет разнообразие экологических условий 
болотообразования, а, следовательно, и разнообразие местообитаний для 
раковинных амеб, населяющих разные типы болот. 
Исследованы сообщества раковинных амеб в разных болотных 
микроландшафтах Западной Сибири  И. В. Курьиной [19,22,52].  
 
2 Морфо–экологические группы раковинных амеб (как особенности 
среды обитания влияют на морфологию) 
 
Пространственная неоднородность сообщества проявляется в широком 
диапазоне масштабов – от отдельных проб (микропространственная структура) 
до целого биотопа (мезопространственная структура) и географического района 
(макропространственная структура). Объединение этих аспектов позволяет 
получить полную картину пространственной гетерогенности сообществ. 
Однако до последнего времени остается не до конца понятным, в какой мере 
пространственный масштаб исследования отражается на выявляемых 
закономерностях структуры сообщества. Проблема усложняется и тем, что для 
разных размерных групп организмов эти закономерности оказываются 
различными. Особенный недостаток знаний в этом плане касается 
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одноклеточных организмов, существующих в ином пространственно–
временном масштабе, чем более крупные объекты [41]. 
При изучении раковинных амёб в сфагновых биотопах Пензенской и 
Ярославской областей, северных районов Республики Карелия и окрестностей 
г. Киева [35–37] выявлено, что структура сообществ раковинных амеб 
направленно изменяется, что отмечено как на уровне отдельных проб, так и в 
пределах различных географических регионов. Причем максимальные 
изменения в структуре сообществ отмечены в мезомасштабе, т.е. на примере 
отдельных биотопов.  
Установлены основные варианты ценозов корненожек, соответствующие 
уровням увлажненности биотопов. В наиболее увлажненных биотопах 
преобладают гидрофильные виды Hyalosphenia papilio, H. elegance, Heleopera 
petricola, представители родов Arcella и Difflugia. В средних по увлажнению 
биотопах – мезофильные виды: Archerella flavum, Nebela tincta, N. tincta major, 
Phryganella hemisphaerica. В сухих – ксерофильные виды (Corythion dubium, 
Trinema enchelys, Trigonopyxis arcula, E. laevis, E. ciliata glabra). 
Видовая структура сообществ значительно изменяется вдоль градиента 
увлажнения. В наиболее сухой части градиента преобладает группировка 
ксерофилов, в которую входят Centropyxis orbicularis, Assulina muscorum, 
Arcella catinus, E. laevis, E. ciliata glabra, T. arcula, C. dubium, T. enchelys. В 
местах со средней степенью увлажненности формируется комплекс видов – 
мезофилов: A. flavum, A. arenaria, H. papilio, N. tincta, N. t. major, N. tubulata. В 
наиболее влажных биотопах доминируют гидрофилы: H. elegans, H. papilio, P. 
hemisphaerica, H. petricola, E. ciliata, Difflugia leidyi и разнообразные 
представители рода Arcella [42]. 
На изменения условий среды раковинные амебы реагируют, прежде 
всего, перестройкой зооценоза, то есть изменением видового состава и 
структуры (относительное обилие каждого вида) сообщества.  
Живые раковинные амебы встречаются в моховом очесе до глубины 15–
20 см, основная их масса развивается в верхних 5–10 см, ниже этой глубины 
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встречаемость живых клеток резко падает. В верхнем очесном слое 
предпочитают развиваться ксерофильные виды тестаций. К нижнему слою 
мохового очеса тяготеют виды раковинных амеб, более требовательные к 
наличию минеральных частиц и прочего строительного материала, 
необходимого для построения раковинок, а так же виды, питающиеся детритом, 
и гидрофилы [41]. 
Некоторые виды тестаций откликаются на влияние факторов среды 
изменениями морфологии раковинки. У тестаций широко распространены 
полиморфизм и политипичность, являющиеся частью адаптивной стратегии 
вида [42]. Однако фенотипическая пластичность не снижает индикационную 
значимость раковинных амеб. Напротив, информация о морфологических 
особенностях раковинок встреченных видов также может быть использована 
для реконструкции условий среды [43]. Так. А.А. Бобров с соавторами  
показали, что присутствие в одной пробе различных подвидов эврибионтного 
вида раковинной амебы говорит о гетерогенности местообитаний либо о резкой 
















Таблица1–Экологические группы раковинных амеб для болот Западной Сибири 



















Arcella rotundata, A. rotundata v. stenostoma undulata deflandre, 
Heleopera petricola, Nebela carinata (archer),N. griseola, Difflugia 
angulostoma gauthier–lievre et thomas, D. globulosa dujardin, D. 
globulus (ehrenberg) hop– kinson, D. bacillariarum, D. bacillifera, D. 
leidyi, D. penardi, Phryganella acropodia v. australica, Ph. 
hemisphaerica, Placocista jurassica Penard, P. spinosa, Sphenoderia 
lenta schlumberger, Difflugiella oviformis f. fusca (Penard) Bonnet, 


















Heleopera sylvatica, Hyalosphenia elegans, H. papilio, 
Schoenbornia smithi, Assulina seminulum, Euglypha anodonta v. magna, 
E. compressa, E. compressa f. glabra, E. rotunda, E. strigosa, E. strigosa 
f. glabra, Placocista lens Penard, Corythion dubium v. orbicularis, C. 
pulchellum, Trinema lineare v. truncatum, Cryptodifflugia c.f. voigtii, 


















Arcella catinus, Bullinularia indica v. minor, Centropyxis 
aculeata, C. aerophila, C. constricta v. minima, C. laevigata, Cyclopyxis 
eurystoma, C. eurystoma v. parvula, Trigonopyxis arcula, T. minuta, 
Heleopera petricola v. amethystea Penard, Nebela militaris, N. tincta, 
Schoenbornia humicola, Assulina muscorum, Euglypha cristata, E. cristata 
v. decora Jung, Tracheleuglypha dentata deflandre, Corythion 
delamarei, C. dubium, Trinema complanatum, T. lineare, Cryp– 
todifflugia bassini, Difflugiella oviformis 
Примечание: * – диапазон видовых оптимумов по УБВ 
 
А.А. Бобров с соавторами [13, 47] считают, что такие морфологические 
характеристики раковинок, как размер и наличие или отсутствие шипов, 
связаны с избирательностью тестаций по отношению к гидрологическим 
условиям среды. Так, более мелкие в размерном отношении таксоны комплекса 
Trigonopyxisarcula (Т. arcula, Т. arculav. major, Т. minuta) и межродового 
комплекса Assulina–Valkanovia (Assulinaseminulum, A. muscorum, 
Valkanoviaelegans) населяют более сухие места. Гладкие формы Euglyphа 
всегда занимают более сухие местообитания, чем формы с шипами тех же 
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видов. Placocistaspinosa с длинными шипами, по–видимому, чаше встречается в 
значительно более сырых условиях, чем P. lens без шипов или P.jurassica с 
короткими шипами [5, 47]. Таким образом, анализ раковинных амеб позволяет 
получить ценную информацию о водном режиме болота, дополнительно о 
водном режиме болотных местообитаний можно судить по различным 
показателям структуры сообществ раковинных амеб: преобладающей по 
относительному обилию экологической группе (таблица 1), экологии видов 
доминантного и субдоминантного комплексов. 
Отличия в экологической структуре сообществ раковинных амеб 
выявлены и для различных болотных микроландшафтов, но они не настолько 
существенны, чтобы их можно было применять для выявления типов болотных 
микроландшафтов в палеоэкологии. Для этого требуются отдельные более 




3 Объекты и методы исследования 
3.1 Физико–географическое описание района исследования 
(болотный массив «Пинчинское») 
 
 Болотный массив «Пинчинское» расположен на территории Канской 
островной лесостепи [50].  
По средним многолетним данным, годовая величина суммарной радиации 
в Канской лесостепи составляет 98,7 ккал/см2, абсолютный минимум 
температуры воздуха достигает здесь –510, средняя температура самого 
холодного месяца – января –20,20, средняя температура самого теплого месяца– 
июля составляет +19,20. Сумма температур выше 100C равна 1600–18000. 
Абсолютные температурные колебания достигают 950С, что характеризует 
климат рассматриваемого региона, как резкоконтинентальный. Среднегодовое 
количество осадков составляет 436мм[50].  
 
 
Рисунок 2 –  Фрагмент топографической карты  N 46–04, 
масштаб 1: 100 000. 
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Поверхность торфяного месторождения ровная с общим уклоном к реке 
Есауловка, которая является основным водоприемником месторождения. Река 
Есауловка протекает вдоль западного края болотного массива. По всему 
месторождению протекает р. Тингина, впадающая в р.Есауловку за пределами 
болотного массива. 
Растительность болотного массива представлена смешанным 
разнотравно–моховым лесом. Древесный ярус состоит из лиственницы, ели  и 
березы высотой 20 м. В подросте отмечены сосна, ель, лиственница, ива, ольха. 
Из кустарничков произрастает смородина и клюква. Травяной ярус представлен 
вахтой, хвощем, подмаренником северным (Galium boreale L.). Моховой покров 
из зеленых и сфагновых мхов.  
 
 
Рисунок 3 – Лиственично–елово–березовая болотнотравно–кочкарно–








3.2  Методический подход к отбору и пробоподготовке проб для 
ризоподного анализа 
 
Отбор поверхностных проб. Для исследования современных сообществ 
раковинных амеб пробы из мохового очеса отобраны в различных 
местообитаниях с учетом микрорельефа: на кочках, в мочажинных 
понижениях, моховых коврах и топях. Под очесом понимается верхний слой 
живого мохового покрова болот высотой 5–10 см. Проба мохового очеса 
представляет собой пучок веточек мха(лишайника) с площадью поверхности 
приблизительно 100 см2 и высотой 5–10 см, легко отделяемая рукой от нижнего 
слоя более разложившихся веточек субстрата. Для каждой пробы в процессе 
отбора проведено измерения глубины уровня болотных вод от поверхности 
головок сфагнового мха. Элементы микрорельефа с УБВ 30–45 см отнесены к 
повышениям, 20–30 см – к промежуточным элементам, 1–20 – к понижениям. 
Всего отобрано 30 образцов, В пределах каждого биотопа были взяты 
серии из 10 проб (сырых), что позволит нам более точно составить таблицу 
оптимумов раковинных амеб для данного болота. Размер пробы определялся 
исходя из навески, необходимой для микроскопического анализа (10 г). 
Полученные пробы помещали в пластиковые емкости и поместили в 
холодильник для хранения при отрицательной температуре до начала 
лабораторных работ.  
Кроме поверхностных проб, были отобраны образцы торфа из 
пробуренной колонки общей мощностью 4,20 м, интервал отбора проб 5 см 
(всего 84 образца). В болотных местообитаниях наибольшее влияние на 
сообщества раковинных амеб оказывают гидрологические условия среды. 
Причем наиболее четко прослеживается связь с таким показателем как 
гидрологических условий как уровень болотных вод (УБВ), немного меньше с 
влажностью торфа. Влияние прочих факторов менее значимо и второстепенно. 
В силу того, что гидрологические условия являются лимитирующим фактором 
для развития раковинных амеб, эти организмы обладают высокой 
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индикаторной значимостью именно по отношению к этому фактору и 
используются преимущественно для оценки и реконструкции водного режима 
болот. Кроме того, существует влияние таких факторов, как кислотность, 
уровень содержания органического вещества и его состояние (тип гумуса), 
содержание биофильных элементов, минеральных компонентов, в частности 
растворенного кислорода, наличия источника питания и строительного 
материала для раковинок, освещенности, типа субстрата [52]. На изменения 
условий среды раковинные амебы реагируют, прежде всего, перестройкой 
зооценоза, то есть изменением видового состава и структуры (относительное 
обилие каждого вида) сообщества [13]. 
Лабораторная пробоподготовка и микроскопирование.   
Пробы обработаны  и подготовлены по стандартной методике[2]. Для 
выявления видового состава и количественного учета раковинных амеб готовят 
водную суспензию из свежих образцов торфа, 10г сырого исследуемого 
субстрата помещают в закрывающуюся колбу на 150 мл, заливают 
произвольным количеством воды и оставляют на сутки для размокания 
почвенных частиц. Затем взвесь взбалтывают в течение 10 минут и фильтруют 
через сито с ячеями 0.35 мм в большие химические стаканы емкостью 0.8 л. 
Оставшиеся на сите крупные грубые элементы опада дополнительно 
промывают слабой струей воды. Взвесь отстаивают в течение суток, 
надосадочную прозрачную жидкость сливают, оставшееся количество 
фильтрата переносят в градуированную емкость и снова дают отстояться. 
Избыточную жидкость вновь сливают, оставляя лишь 10 мл. Суспензию, 
содержащую, таким образом, 10 г субстрата в 10 мл воды. Для 
микроскопирования 1 мл фильтрата помещают в малую чашку Петри. Фильтрат 
разбавляют водой (до объема удобного для микроскопирования) и равномерно 
распределяют по дну чашки. Затем под микроскопом "Микромед 2"  при 
увеличении ×400 по полям зрения просматривают суспензию. Определяют 
видовой состав раковинных амеб и просчитывают раковинки в двукратной 
повторности. В каждой пробе подсчитывают не менее 300 экземпляров. 
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Полученные величины численности раковинок пересчитывают на 1 г 
абсолютно сухого субстрата.  




4 Влияние градиента увлажнения на структуру сообществ 
раковинных амеб евтрофно–мезотрофного болота «Пинчинское» 
4.1 Структура сообществ раковинных амеб в различных  
микроландшафтах евтрофно–мезотрофного болота «Пинчинское» 
 
На пойменном болоте «Пинчинское» в лиственично–елово–березовой 
болотнотравно–кочкарно–осоковой согре были отобраны пробы из мохового 
очеса в различных местообитаниях с учетом микрорельефа: на кочках, в 
мочажинных понижениях, моховых коврах и топях. Для каждой пробы в 
процессе отбора проведено измерения глубины уровня болотных вод от 
поверхности. Элементы микрорельефа с УБВ 30–45 см отнесены к 
повышениям, 20–30 см – к промежуточным элементам, 1–20 – к понижениям. 
Общий массив поверхностных проб представлен 30 образцами, при 
микроскопировании идентифицировано 53 вида и формы раковинных амеб, в 
каждой пробе рассчитывали обилие вида (%), и плотность вида (экз./г 
абсолютно сухого вещества а.с.в.).  
В современных сообществах раковинных амеб выделены следующие 
доминирующие виды: Assulina muscorum, Corythion dubium, Trinema lineare, 
участие которых в пробах превышает 20%, содоминирующие (около 15%): 
Centropyxis orbicularis, Euglipha ciliata, Euglipha simplex, Trinema complanatum. 
Также были обнаружены виды: Nebela bigibossa Nebela collaris Hyaiosphen 
papio Euglipha laevis Euglipha strigosa Euglipha cristata Euglipha cristata decora 
В микроландшафтах характеризующихся повышенной обводненностью 
(межкочечные понижения, мочажины), где уровень болотных вод составляет от  
0 см и выше, т.е. вода стоит над субстратом (до –50 см) доминируют: Cyclopyxis 
kahli, Assulina muscorum; содоминаты: Euglipha ciliata, Euglipha simplex,  
отмечены единично – Cyphoderia perlucidus, Difflugia bacillifera, Tracheleuglipha 
dentate, Nebela penardiana, Centropyxis discoides, Nebela penardiana. 
В микроландшафтах характеризующихся низкой обводненностью 
(моховые ковры, кочки), где уровень болотных вод от 5 до 20 см доминируют: 
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Corythion dubium, Trinema lineare, содоминаты:  Tracheleuglipha dentate, 
Centropyxis orbicularis, отмечены  единично – Nebela militaris, Paraqudrula 
discoides, Cyclopyxis eurystoma, Heleopera sylvatica. 
В микроландшафтах характеризующихся сухими условиями (высокие 
кочки, пни), где уровень болотных вод расположен на низких отметках от 25 до 
50 см от поверхности, доминируют: Corythion dubium, Assulina muscorum; 
содоминаты: Euglipha ciliata, Trinema complanatum, отмечены единично – 
Hyalosphenia papilio, Centropyxis orbicularis, Bullunularia minor, Euglipha 
simplex, Arcella catinus, Trinema lineare. 
В современных сообществах преобладают виды относящиеся к группе 
ксерофилов (рисунок 4). Преобладание в современном сообществе 
ксерофильных  видов (47%),  гигрофильных (33%)  говорит о нарастании 




Рисунок 4 – Соотношение экологических групп раковинных амеб в 
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д –  
 
е –  
 
ж –  
 
з –  
Рисунок 5 –  Раковинные амебы поверхностных проб: а, б –  доминантные, в, д, 
е – содоминантные; г, ж, з – единичные виды. Микрокопирование проводилась 
с помощью микроскопа Микромед 2, с увеличением объектива в 400 раз. 
Фотографирование материалов производилось фото–насадкой Canon. 
 
 
Всего в пробах обнаружено 53 вида, вариетета и формы  раковинных 
амеб. Плотность видов в сообществах составляет в среднем 10 тыс.546 экз./г 
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а.с.в. Численность раковинок составляет в среднем около 4 млн. 218 тыс. 
экз./м².  
На основании выполненного видового определения раковинных амеб и 
данных по измерению уровня болотных  вод с помощью программы Past  1.87b 
были рассчитаны оптимумы для конкретного вида.  
Оптимумы удалось рассчитать только для  19 видов,  встреченных в 3 и 
более пробах, остальные 34 вида были отмечены в 1–2 образцах (таблица 2), 
поэтому их участие в расчете исключается, т.к. считается статистически 
неверно.  
 
Таблица 2 – Видовые оптимумы и пределы толерантности по водному 











    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    
    Примечания: n – количество проб, в которых обнаружен вид 
 
Ранжированный по оптимумам ряд видов раковинных амеб разделен на 3 
экологические группы: гидрофилы (оптимум УБВ от –10 до 19 см), ксерофилы 
(от 25 до 35 см) и гигрофилы (от 20 до 24 см) (табл. 3). Гиляров [21] указывает, 
что понятие ксерофилы для мельчайших почвенных организмов весьма 
условно, так как, даже населяя почвы, они остаются физиологически водными 
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организмами. Под ксерофилами понимаются виды, приуроченные к наиболее 
дренированным болотным местообитаниям.  
В экологический анализ включены 19 видов и внутривидовых таксона 
раковинных амеб, для которых определены оптимумы УБВ, из них к 
гидрофилам отнесены – 12, к ксерофилам – 2, к гигрофилам 5. 
 
Таблица 3 – Экологические группы раковинных амеб в современных 
сообществах пойменного болота «Пинчинское» 











Примечание: * – диапазон видовых оптимумов по УБВ 
 
Значения УБВ полученные нами частично соотносятся с данными по 
Западной Сибири. Так, у Курьиной И.В по результатам изучения раковинных 
амеб Западной Сибири, рассчитаны оптимальные значения уровня болотных 
вод для 63 видов. Согласно ее данным, для Tracheleuglypha dentatа наиболее 
оптимальный уровень болотных вод составляет 24,5 см от поверхности, что не 
соответствует нашим данным, так как у нас данный вид преобладает в более 
обводненных местах, такие же несоответствия мы получаем со следующими 
видами: Trinema lineare, Nebela militaris, Arcella catinus то есть виды 
отнесенные к ксерофилам, у нас являются гидрофилами. На ряду с 
несоответствиями есть случаи, где виды полностью совпадают либо близки  по 
экологической группе: Trinema complanatum  – 30,83 см (36,28 см),  Corythion 
dubium – 26 см ( у нас 25,6 см), Assulina muscorum – 24,88 см ( 26,9 см), 
оптимум для представителей рода Euglypha  – от 19 до 32 см, отмечены нами 
33 
 
Euglypha simplex (22,4 см) и Euglypha ciliate (21,9 см). Также существуют 
различия в видовом разнообразии, возможно, это связано с тем, что 
исследования Курьиной проходят в олиготрофном болоте, а мы изучаем 
эвтрофно–мезотрофное.  
Проведенное сопоставление оптимумов, показало, что для некоторых 
видов они могут существенно отличаться. Поэтому существует необходимость 
определения видовых оптимумов раковинных амеб для каждого района 
исследований. Следует отметить, что количественная оценка видовых 
оптимумов позволяет не только вычислять глубину уровня болотных вод, но 
также значительно повышает информативность анализа экологических свойств 
этих организмов.  
Таким образом, анализ раковинных амеб позволяет получить ценную 
информацию о водном режиме болота. Вычисленные оптимумы видов можно 
применять для реконструкции значений УБВ на территории лесостепной зоны 
Красноярского края. Дополнительно о водном режиме болотных 
местообитаний можно судить по различным показателям структуры сообществ 
раковинных амеб: преобладающей по относительному обилию экологической 
группе, экологии видов доминантного и субдоминантного комплексов. Отличия 
в экологической структуре сообществ раковинных амеб выявлены, но они не 
настолько существенны.  
4.2. Динамика  палеосообществ раковинных амеб и условий 
увлажнения в субатлантическом периоде на болоте «Пинчинское» 
 
Кроме поверхностных проб, были отобраны образцы торфа из 
пробуренной колонки общей мощностью 4,20 м, интервал отбора проб 5 см. На 
основании ботанического анализа, проведенного Родионовой Александрой 
установлено строение торфяной залежи и выделены виды торфа, слагающие 
толщу (табллица 4). Нами установлены виды раковинных амеб для верхнего 
метрового слоя (с интервалом в 5 см), и представлено усредненное обилие 




Таблица 4 – Описание горизонтов торфяной залежи 
 
Виды торфа Виды (обилие)  
с
м 
1.сфагновый Centropyxis orbicularis (35%), Cyclopyxis kahli (22%), Arcella 
catinus (6%), Corution dubium(8%), Tracheleglipha 
dentate(5%). 0–25 
2. осоковый Arcella gibossa (25%), Hyalosphenia elegans(27%), Heleopera 
petricola(7%). 25–50 
3.осоково–
гипновый Cyclopyxis kahli(20%) 50–55 
4. травяной Arcella gibossa (70%), Hyalosphenia elegans(14%), 
Cyphoderia ampulla (5%), Nebela collaris(5%) 55–70 
5.древесно–
хвощевой 
Centropyxis orbicularis (47%), Cyclopyxis kahli (21%), 
Centropyxis discoides (24%) 70–100 
 
Мезо–эвтрофное растительное сообщество с преобладанием сфагнового  
(Sphagnum angustifolium, Pleorosium Schreberii) и зеленого мха (Drepanocladus), 
за время своего существования отложило верхнюю часть торфяной толщи 
мощностью 25 см. Коплекс раковинных амеб данного палеосообщества 
представлен гидрофильными и ксерофильными видами Centropyxis orbicularis, 
Cyclopyxis kahli, Corution dubium, Arcella catinus, Tracheleglipha dentate. Обилие 
раковинок объясняется тем, что болото находится на стадии олиготрофизации. 
Осоковое топяное сообщество (25–50 см) с доминантами Carex cespitosa, 
C. lasiocarpa, C.rostrata характеризуется увеличением влажности и 
присутствием таких гидрофильных видов как Arcella gibossa, Heleopera 
petricola, также из–за содержания сфагнового мха  в слое присутствует 
Hyalosphenia elegans. 
Далее залегает слой осоково–гипнового торфа мощностью 20 см, с 
присутствием в торфяном волокне Tomentipnum nitens, представителя лесных 
зеленых мхов. В образцах торфа обнаружен Cyclopyxis kahli, типичный 
обитатель пресных вод и зеленых мхов. 
Травяной торф, сформированный остатками осоково–сабельникового 
фитоценоза, характеризующегося высоким увлажнением. Сообщество 
раковинных амеб представлено такими видами как Cyphoderia ampulla, Nebela 
35 
 
collaris. Наличие их в данном интервале объясняется тем, что данные виды 
характерны для местообитаний пресных водоемов  и зеленых мхов, наличие в 
торфяном волокне зеленого мха Tomentipnum nitens это подтверждает.В 
древесно–хвощевом торфе в интервале 70–100 см отмечены гидрофильные 
виды Centropyxis orbicularis, Cyclopyxis kahli, что свидетельствует об 
обводненности торфяной залежи, о повышенном уровнем болотных вод (Рис. 
6). В торфе преобладают остатки Tomentipnum nitens,  Comarum palustre , 
C. vesicaria. 
Мезо–эвтрофное растительное сообщество с преобладанием сфагнового  
(Sphagnum angustifolium, Pleorosium Schreberii) и зеленого мха (Drepanocladus), 
за время своего существования отложило верхнюю часть торфяной толщи 
мощностью 25 см. Коплекс раковинных амеб данного палеосообщества 
представлен гидрофильными и ксерофильными видами Centropyxis orbicularis, 
Cyclopyxis kahli, Corution dubium, Arcella catinus, Tracheleglipha dentate. Обилие 
раковинок объясняется тем, что болото находится на стадии олиготрофизации. 
Осоковое топяное сообщество (25–50 см) с доминантами Carex cespitosa, 
C. lasiocarpa, C.rostrata характеризуется увеличением влажности и 
присутствием таких гидрофильных видов как Arcella gibossa, Heleopera 
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Рисунок 6 –  Раковинные амебы торфяных отложений: а, б – доминантные, в, г, д – 
содоминантные и единичные виды (е, ж, з) 
 
 
Далее залегает слой осокого–гипнового торфа мощностью 5 см, с 
присутствием в торфяном волокне Tomentipnum nitens, представителя лесных 
зеленых мхов. В образцах торфа обнаружен Cyclopyxis kahli, типичный 
обитатель пресных вод и зеленых мхов. 
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Травяной торф (55–70 см), сформированный остатками осоково–
сабельникового фитоценоза, характеризующегося высоким увлажнением. 
Сообщество раковинных амеб представлено такими видами как Cyphoderia 
ampulla, Nebela collaris. Наличие их в данном интервале объясняется тем, что 
данные виды характерны для местноообитаний пресных водоемов  и зеленых 
мхов, наличие в торфяном волокне зеленого мха Tomentipnum nitens это 
подтверждает. 
В древесно–хвощевом торфе в интервале 70–100 см отмечены 
гидрофильные виды Centropyxis orbicularis, Cyclopyxis kahli, что 
свидетельствует об обводненности торфяной залежи, о повышенном уровнем 
болотных вод. В торфе преобладают остатки Tomentipnum nitens,  Comarum 
palustre , C. vesicaria. 
Всего в торфяной толще определен 21 вид, установлено, что плотность 
амеб снижается с глубиной, так в верхнем слое отмечено 6 тыс.750 раковинок 
на 1г сухого вещества, а в нижних 214 экз. /г.а с.в. Что связано с более высокой 
трофностью на болоте в среднесубатлантическое время (евтрофная стадия 
развития болота, характеризуется небольшим обилием амеб, и слабой их 
сохранностью). Начиная со второй половины позднесубатлантического 
времени в составе растительных сообществ  появляются сфагновые мхи, 
болото переходит в мезотрофно–евтрофную стадию, участие и сохранность 









Таким образом, сообщества раковинных амеб в изученной торфяной 
толще мощностью 1 м  сформировались, вероятнее всего, при стабильном 
среднем уровне обводненности, но со значительным сезонным колебанием УБВ 
на болоте. Переменный режим увлажнения позволяет в разные периоды 
вегетационного сезона в равной степени развиваться то гидрофилам, то 
ксерофилам, либо видам одной экологической группы, но занимающим 
различные экологические ниши [45]. 
Тридцать шесть видов и внутривидовых вариететов раковинных амеб не 
встречены в современных условиях. Их отсутствие в слоях торфяных залежей 
объясняется увеличением олиготрофизации.  
Тем не менее, значительные различия видового состава раковинных амеб 
в слоях залежей отражают частые резкие смены условий увлажненности, 
которые не всегда проявляются в изменении ботанического состава торфа [52]. 
С помощью программы PAST [52], был реконструирован УБВ за период 
формирования слоя торфа (рисунок 8). Исходными данными послужили 
полученные по поверхностных пробам оптимумы уровня болотных вод для 
амеб. Но, так как палеосообщества раковинных амеб отличаются от 
современного, то удалось принять во внимание оптимумы только 19 видов.  
Слой с отсутствием для реконструкции УБВ   раковинных амеб совпадает 
с травяным видом торфа, так как виды характерные для данного вида торфа не 






Рисунок  8 – Стратиграфия торфяной залежи «Пинчинское», качественная 
и количественная характеристика условий увлажнения. (Диаграмма по 
результатам ботанического анализа выполненного Родионовой А.Б.) Условные 
обозначения: 1–4 – виды торфа: 1 – сфагновый, 2 – осоковый, 3 – травяной, 4 – 
древесно – хвощевый, 5 – суглинок с растительными остатками, 6 – древесно– 





Далее был проведен сравнительный анализ значений УБВ и значений 
поверхностного увлажнения, рассчитанного Родионовой А.Б. по результатам 
ботанического анализа при помощи экологической шкалы Л.Г. Раменского.    
 В торфяной залежи по реконструированным палеогидрологическим 
параметрам выделено два периода повышенной обводненности. Первый 
соответствует интервалу 20–24 см (около 430 л.н., позднесубатлантическое 
время) и проявляется в увеличении увлажнения по шкале Раменского и  
повышении УБВ до максимума 25 см над субстратом.  Второй период выявлен 
в интервале 75–100 см (около 1150–1200 л.н. среднесубатлантическое время), и 
характеризуется максимальной увлажненностью. Он отличается увеличением 
числа гидрофильных видов раковинных амеб из родов Centropyxis, Cyclopyxis, 
Heleopera. Далее наблюдается резкое уменьшение увлажнения и понижение 
УБВ до минимального значения 1 см под субстратом. Подобная тенденция 
уменьшения увлажнения отмечена ранее и на болотах Красноярской лесостепи 
(в 100 км к западу от Канской) в конце раннесубатлантического–начале 

















1. На болотном массиве «Пинчинское» в составе сообществ 
раковинных амеб преобладают ксерофильные  виды (47%): Assulina muscorum, 
Trinema complanatum Penard,  Corythion dubium, Cyclopyxis euristoma, Trinema 
penardi, преимущественно на положительных формах микрорельефа (кочках);  
и гигрофильные (33%): Centropyxis orbicularis, Arcella catinus, Cyclopyxis kahli, 
Difflugia geosphaerica, Euglipha rotundа, Tracheleuglipha dentatа, Trinema lineare, 
Nebela militaris, Paraqudrula discoides, Heleopera sylvatica, Heleopera petricola, 
Trinema penardiana (отрицательные и промежуточные формы микрорельефа). 
Содоминирование ксерофильных и гидрофильных групп свидетельствует о 
значительном сезонном колебании уровней болотных вод, что может быть 
обусловлено нарастанием континентальности климата, отмечаемом за 
последние 400–200 лет в Южной Сибири  
2. В палеосообществах на эвтрофной стадии развития болотного 
массива доминировали гидрофильные виды (Centropyxis, Cyclopyxis, Heleopera), 
для которых характерен оптимум уровня болотных вод от –10 до 19 см, начиная 
со второй половины позднесубатлантического периода (примерно 500–400 лет 
назад) при переходе болота на мезотрофную стадию в сообществах 
содоминируют ксерофильные виды, свидетельствующие о снижении уровня 
болотных вод до отметки 10–15 см.  
3. Палеогидрологический режим евтрофно–мезотрофного болота 
«Пинчинское» во второй половине  субатлантического периода 
характеризовался переменным увлажнением. Установлено, что  максимальное 
значение уровня болотных вод составило –3 см примерно 600–500 лет назад 
(конец первой половины SA3), что согласуется кривой увлажнения  по Л.Г. 
Раменскому (100 ступень, болотное увлажнение). Минимальный уровень 
болотных вод составил 17 см около 1650 лет назад и в настоящее время (сыро–
луговое увлажнение, 80 ступень).   
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4. Количественные характеристики условий увлажнения, полученные с 
помощью ризоподного анализа имеют некоторые различия с характеристикой  
гидрологического режима (кривая увлажнения по шкале Раменского), 
коэффициент корреляции 0,6. Обнаруженные противоречия, вероятнее всего, 
обусловлены значительным разрушение раковинок, судя по пониженной их 
плотности в нижних слоях отложений, это обусловливает небольшую 
погрешность расчетов УБВ, так как они выполнены по оптимумам всего 12 







СПИСОК  ИСПОЛЬЗОВАННЫХ ИСТОЧНИКОВ 
1. Гельцер, Ю. Г. Почвенные раковинные амебы и методы их 
изучения// Ю. Г. Гельцер, Г.А. Корганова, Д.А. Алексеев. –  Москва: Изд–во 
Московского университета, 1985а. – 80 с. 
2.   Bonnet, L. Le peuplement thecamoebien des sols / L. Bonnet. Revue 
d'Ecologie et de Biolosie du Sol. 1964. 1. P. 123^08. 
3. Chamian, D.J. Relationship between testate amoebae 
(Protozoa: Rhizopoda) and microenvironmental parameters on a forested peatland in 
northeastern Ontario/ D.J. Chamian, , B.G. Warner // Can. J. Zoo. 1992. T. 70. P. 
2474 – 2482. 
4. Adl, S.M. The new higher level classification of eukaryotes with 
emphasis on the taxonomy of protists / S.M. Adl, A.G. В. Simpson, M. A. Fanner, 
R.A. Andersen, O.R. Anderson, J.R. Baita, S.S. Bowser, G. Brugerolle // J. Eukaiyot. 
Microbiol. 2005. 52 (5). P. 399 – 451. 
5. Гельцер, Ю.Г. Практическое руководство по идентификации 
почвенных тестаций/ Ю.Г. Гельцер, Г.А. Корганова, Д.А Алексеев. – Москва: 
Изд–во Московского университета, 1985. – 84 с. 
6. Mitchell, E.A.D. Relationships among testate Amoebae (Protozoa), 
vegetation and water chemistry in five Sphagnum–dominated peatlands in Europe / 
E.A.D. Mitchell, A.J. Buttler, Ph. Grosvernier, H. Rydin, C. Albinsson,  A.L. 
Greenup, M.M.P.D. Heijmans, M.R. Hoosbeek, T. Saarinen // New Phytol. 2000. 
Vol. 145. P. 95 – 106. 
7. Heal, O.W. The distribution of testate amoebae (Rhizopoda, Testacea) 
in some fens and bogs in northern England // J. Linn. Soc. Zoology. 1961. V. 30. P. 
369–382. 
8. Алексеев, Д.А. Раковинные амебы почв болотных лесов северной 
подзоны европейской тайги: дис. … канд. биол. наук/ Д.А. Алексеев – Москва, 
1984. –  262 с. 
44 
 
9. Шатилович, А.В. Жизнеспособные простейшие в вечной мерзлоте 
Арктики. / А.В Шатилович, Л.А. Шмакова, С.В. Губин// Криосфера Земли.– 
2010, т. XIV, № 2.– C. 69–78. 
10. Бассин, Н.Ф. Географическое распространение раковинных 
корненожек: дис. ... докт. биол. наук/ Н.Ф. Бассин – Архангельск, 1944. – 449 с. 
11. Бобров, А.А. Историческая динамика озерно–болотных экосистем и 
сукцессии раковинных амеб (Testaced)/А.А. Бобров// II Зоологический журнал. 
– 2003. –  Т. 82. Вып. 2. – С. 215–223. 
12. Бобров, А.А. Раковинные амебы и закономерности их 
распределения в почвах/ А.А. Бобров. – 2005, №9. – С. 1130–1137. 
13. Бобров, А.А. Эколого–географические закономерности 
распространения и структуры сообществ раковинных амеб (Protozoa: Testacea): 
автореф. дис. ... докт. биол. наук/ А.А. Бобров. –  М, 1999. – 48 с. 
14. Бобров, А.А. Раковинные амебы (Protozoa, Testacea) в четвертичных 
многолетнемерзлых отложениях полуострова Бьпсовский, арктическая Якутия/ 
А.А. Бобров, К. Зигерт, Л. Ширмейстер, А.А Андреев// Известия АН. Сер. 
биол.– 2003, №2. С. 236–253. 
15. Бобров, А.А. Экология раковинных амеб олиготрофных болот 
(особенности экологии политипических и полиморфных видов) / А. А. Бобров, 
Д. Чармен, Б. Уорнер//Известия АН. Сер. биол.– 2002.  №6. – С. 738 –751. 
16. Лисс, О.Л.  Болотные системы Западной Сибири и их 
природоохранное значение/ О.Л. Лисс, . – Тула: Гриф и К, 2001. – 584 с. 
17. Мазей, Ю.А. Видовой состав и структура сообщества 
раковинных амеб в северотаежном сосново–сфагновом болоте (Карелия. 
Россия)/ Ю.А. Мазей, О.А. Бубнова// Известия Общества Исп. Прир. Отд. Биол. 
2009а. – Т. 114. – Вып. 6. – С. 15–23. 
18. Гиляров, М.С. Зоологический метод диагностики почв/ М.С. 
Гиляров. – М.: Наука, 1965. – 280 с. 
19. Курьина, И.В. Методические особенности реконструкции водных 
режимов болот в голоцене по раковинным амебам (Protozoa. 
45 
 
Rliizopoda) в условиях континентального климата Западной Сибири/ И.В. 
Курьина, Ю.И. Прейс// Известия Пензенского государственного университета – 
Томск, 2011.–№ 25.– С. 310 – 312. 
20. Ратькова, Т.Н. Фауна раковинных амеб некоторых почв СССР: 
дипломная работа/ Т.Н. Ратькова. –  М.:, 1970. – 86 с. 
21. Гиляров, М.С. Почвенные раковинные амебы (Testacea) и их 
значение для диагностики болотных почв/М.С. Гиляров // Почвоведение, 1955. 
– № 10. – С. 61 – 65. 
22. Игнатов, М.С. Флора мхов средней части Европейской 
России/ М.С. Игнатов, Е.А. Игнатова : Товарищество научных изданий КМК, 
2004. – Т. 1.– 960с. 
23. Charman D.J., Hendon D., Woodland W.A. The identification of testate 
amoebae (Protozoa: Rhizopoda) in peats.London: Quat. Res. Association, 2000. 147 
pp. 
24. Козловская, Л.С. Роль беспозвоночных в трансформации 
органического вещества болотных почв/ Л. С. Козловская. – Ленинград: Наука, 
1976. – 214 с. 
25. Корганова, Г.А. Адаптационные особенности почвообитающих 
раковинных амеб (Protozoa. Testacidd)/ Г.А. Корганова// Адаптация почвенных 
животных к условиям среды. – Москва: Наука, 1977. – С. 82–101. 
26. Прейс, Ю.И. Ризоподный анализ в реконструкции водного режима 
болотных экотопов (выбор оптимального методического подхода) / Ю.И. 
Прейс, И.В. Курьина // Известия ПГПУ им. В.Г. Белинского, 2011.– № 25. –С. 
412 – 420.  
27. Мазей,  Ю.А.  Видовой состав и структура сообществ раковинных 
амеб в сфагновом болоте на севере Карелии (Прибеломорская низменность) / 
Ю. А. Мазей, А. Н. Цыганов, О.А.  Бубнова // Зоологический журнал, 2009. т. 
88. № 7.– С. 771 – 782.  
28. Рахлеева, А.А. К вопросу об оценке численности и видового 
разнообразия раковинных амеб (rhizopoda, testacea) в таежных почвах / А. А. 
46 
 
Рахлеева, Г.А. Корганова //Зоологический журнал, 2005. – Т.84. – №12. – С. 
1427–1436. 
29. Bobrov, А. Indication capacity of testate amoebae (Protozoa: testacea) 
and sphagna species associations  / А. Bobrov, T. Minaeva // Proc. 11th Intern. Peat 
congr. Queb., 2000. vol. 1. P. 6 – 17.  
30. Woodland,  W. A.  Quantitative estimates of water tables and soil 
moisture in holocene peatlands from testate amoebae/ W.A. Woodland, D. J. 
Charman, P. C. Sims // Holocene. 1998. vol. 8. P. 261 – 273.  
31. Booth, R.K.  Ecology of testate amoebae (Protozoa) in two lake superior 
coastal wetlands: implications for paleoecology and environmental monitoring / R.K.  
Booth // Wetlands. 2001. vol. 21. № 4. P. 564 – 576.  
32. Иванов, К. Е. Водообмен в болотных ландшафтах. Л.: 
гидрометеоиздат, 1975. – 280 с.  
33. Прейс, Ю. И. Современная аккумуляция торфа в рямах 
олиготрофных болот юга лесной зоны западной Сибири как отклик на 
изменения климата / Ю. И. Прейс, В. А. Бобров, О.Р. Сороковенко // Вестник 
ТГУ. серия науки о земле, 2010.– № 333. – С. 187 – 194.  
34. Прейс, Ю. И. Оценка потоков минерального вещества по свойствам 
торфяных отложений Бакчарского болота (южная тайга западной Сибири) / Ю. 
И. Прейс, В. А. Бобров, В. В. Будашкина, В. М. Гавшин // Известия ТПУ, 2010. 
т. 316. № 1. – С. 43 – 47.  
35. Прейс, Ю.И. Реконструкция водных режимов южно–таежных болот 
западной Сибири по данным комплексного исследования торфяного разреза 
темное / Ю.И. Прейс, О.Р. Сороковенко, И.В. Курьина // Материалы vII 
всероссийского симпозиума «контроль окружающей среды и  климата  «коск–
2010»».  Томск.  2010.  с. 121 – 123. 
36.  Алексеев Д. А. Раковинные амебы почв болотных лесов северной 
подзоны европейской тайги: дис. … канд. биол. наук/ Д. А. Алексеев – М., 
1984. –  262 с. 
47 
 
37. Бобров, А.А  Раковинные амебы (Protozoa, Testacea) в четвертичных 
многолетнемерзлых отложениях полуострова Бьпсовский, арктическая Якутия/ 
А.А. Бобров, К. Зигерт, Л. Ширмейстер, А.А Андреев// Известия АН. Сер. Биол, 
2003. №2. – С. 236 – 253. 
38. Пьявченко, Н.И. Торфяные болота, их природное и хозяйственное 
значение/Н.И. Пьявченко. – М.: Наука, 1985. — 152 с. 
39. Пьявченко, Н. И. Заболоченные леса и болота Сибири/Н.И. 
Пьявченко. – М.: Академия наук СССР, 1963. – 220 с.  
40. Игнатов, М.С. Флора мхов средней части Европейской 
России/ М. С. Игнатов, Е. А. Игнатова // Товарищество научных изданий КМК, 
2003–2004. – Т. 2. – 940с. 
41. Пьявченко, Н.И. Об изучении болотных биогеоценозов/ Н. И. 
Пьявченко//Основные принципы изучения болотных биогеоценозов. – Москва: 
Наука, 1972. – С. 5 – 13. 
42. Чернышов, В. А. Эколого–географические закономерности 
организации сообществ почвообитающих раковинных амеб Западной Сибири: 
автореф. дис. ... канд. биол. наук/ В. А. Чернышов. – Саратов, 2010. – 24 с. 
43. Елина Г.А.,. Торфяные болта – индикаторы динамики природно–
климатических процессов голоцена/ Г.А. Елина, Г.Ц. Лак // Палеоклиматы 
позднеледниковья и голоцена. – М.: Наука, 1989. – С. 52 – 57. 
44. Чернышов, В. А. Сообщества почвообитающих раковинных амеб в 
биогеоценозах подтаежной зоны Западной Сибири и их изменения вдоль 
ландшафтных катен / В. А. Чернышов, Ю. А. Мазей// Известия ПГПУ им. В. Г. 
Белинского, 2010. – № 17. – С. 66 – 73. 
45. Мазей, Ю. А. Структура сообщества раковинных амеб в 
заболоченных биотопах южной тайги Европейской части России/Ю. А. Мазей, 
А. Н. Цыганов, О. А. Бубнова// Успехи современной биологии, 2009. –  Т. 129. – 
№ 1. – С. 67 – 77. 
48 
 
46. Карпенко Л.В. Основные закономерности развития леса и болота 
среднетаежной подзоны Обь–Енисейского междуречья в голоцене/Л.В. 
Карпенко //Сибирский экологический журнал, 2000 . – № 5. – С.635 – 644. 
47. Мазей, Ю.А.  Пресноводные раковинные амебы/ Ю. А. Мазей, А. Н. 
Цыганов. – М.: Товарищество научных изданий КМК, 2006. – 300 с.  
48. Тюремнов,  С. Н. торфяные месторождения и их разведка./ С. Н. 
Тюремнов, И. Ф. Ларгин, С. Ф. Ефимова, Е. И. Скобеева. – М.: Недра, 1977. 264 
с.  
49. Родионова, А.Б. Генезис и палеоэкология Пинчинского болота в 
голоцене (лесостепь приенесейской Сибири) / А.Б. Родионова, А.В. 
Гренадерова // Болота северной Европы: разнообразие, динамика и 
рациональное использование. – Петрозаводск,2015. – С.66 – 67.  
50. Спицина, Н.Т., Биологическая продуктивность березняков Канской 
лесостепи в условиях антропогенного воздействия / Н.Т. Спицина. – 
Красноярск. СибГТУ,2014. – 107 с.  
51. Лаухин, С.А. Изменения растительности и палеоклимата  палеогена  
Северо – Востока Азии по палинологическим  данным/С.А.Лаухин // 
Палеогеография  Средней Сибири. Вып. 2. – Красноярск.: Изд–во КГПУ , 1995. 
– С. 66 – 81. 
52. Курьина, И.В. Раковинные амебы как индикаторы изменений 
гидрологического режима болот/И.В. Курьина // Экология Южной Сибири и 
сопредельных территорий. Абакан, 2008.– Выпуск 12. – Том 1. – С. 182 
53. Гренадерова, А.В. Динамика болот Красноярской и Минусинской 
лесостепей: автореф. дис.. канд. геогр. Наук /А.В.Гренадерова. – Барнаул, 2005. 
– 22 с. 
 
 
